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摘要： 多倍體化是植物提昇適應性及物種形成的主要機制之一，植物當中有相

當高比例的種類有多倍體化的情形，主要是經過內生多倍體化（或稱體細胞染色

體倍增）及 2n-配子（又稱未減數配子）雜交的途徑而來。人工誘導多倍體的藥

劑，大多使用秋水仙素等抗微管藥劑，效果會受到施用濃度、時間、培殖體形式

及藥劑滲透程度而異。而 2n配子的形成則以一氧化二氮具有較佳的誘導效果，

利用 2n配子誘導多倍體，可增加多倍體的異質結合性，且染色體重組的機率較

高，是極具潛力的多倍體育種方法，本文希望藉由回顧近代花卉作物多倍體育種

的相關文獻，以進一步了解多倍體及 2n 配子形成的機制與相關應用，將有助於

開創花卉育種的新途徑。 
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前言 

      多倍體（polyploidy）被認為是植物適應環境及演化的一個重要的機制（Ramsey 

and Schemske, 1998），植物多倍體化後會使細胞及器官加大，發生所謂的巨大效應

（giga’s effect），常見的表現包含葉片短而厚圓、節間變短或芽體變粗等。此外，多
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倍體也有穩定性較差、導致木材易脆裂、果實含水量過高、生長遲滯及畸型等缺點

（Ranney , 2006; Sarathum et al., 2010），但在花卉育種上仍具有其特殊吸引力，因多

倍體所產生的圓整花型、厚質花瓣、大型花朵或重瓣等特性（Chen, 2009; Kermani et al., 

2003；Ning et al., 2009；Vichiato et al., 2014；葉等，2011），都是提昇花卉觀賞價值

的重要目標之一。多倍體除了直接、快速的種化（speciation）、產生創新品種之外，

亦可應用於克服遠緣雜交之親本不親和或 F1不稔等問題（邱和王，2011; Van Tuyl, 

2003）。此外, 2n配子被認為是自然界多倍體產生的主要來源（Dewitte, et al. 2012），n

代表減數分裂後配子體所含的染色體數，因此 2n配子即是指和體細胞有著相同染色

體數的配子，又稱未減數配子（unreduced gametes），利用 2n配子進行雜交產生多倍

體的方式，相較於體細胞染色體倍增（somatic doubling），具備更高的雜交優勢及染

色體重組機率，較易將外來基因導入品種，達到漸滲雜交（introgression）之目的，因

而逐漸成為受關注的多倍體育種方法（吳等，2011; Ramanna and Jacobsen, 2003; Younis 

et al., 2014）。本文希望藉由回顧並了解多倍體、2n配子的形成機制及近代相關研究進

展，以助於開創未來花卉育種的新篇章。 

多倍體的類型 

    被子植物產生多倍體的機率很高，依不同種類有 47％~70％的比例（Ramanna and 

Jacobsen, 2003），顯花植物當中，發生頻率可達 1:100,000 （Teixeira da Silva et al., 2014）。

許多現今為二倍體的植物種類其實曾為多倍體，稱之為古多倍體（paleopolyploids）, 在

其演化過程中至少經歷一次的全基因組倍增（whole-genome duplication），隨後發生了

大量的基因缺失及基因重組而成為現今的二倍體，這樣的過程又稱為二倍體化

（diploidization），例如阿拉伯芥、稻米及玉米等。相對於古多倍體，新形成的多倍體

則稱為新多倍體（neopolyploids）（夏等，2010; Tamayo-Ordonez et al., 2016）。在多倍
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體的植物種類如蕓薹屬（Brassica）及棉花屬（Gossypium）的相關研究當中，其生理

及形態的適應性相較於其二倍體的先祖，不論是對非生物或生物性危害的抗性皆有所

提昇（Tamayo-Ordonez et al., 2016），這或許是植物為何會在演化過程中發生多倍體化

的理由之一。 

    除了依據多倍體形成的時期來分類外，當多倍體所含的每一單套染色體組來自同

一物種時，稱為同源多倍體（autopolyploidy）,而來自不同種之單套染色體者，則稱為

異源多倍體（allopolyploidy）（Ramsey and Schemske, 1998），同源多倍體通常來自於

整組基因的倍增，而異源多倍體則來自於不同種間、屬間的個體雜交，因此異源多倍

體相對上具有較高的異質結合性（heterozygosity），具備雜種優勢（heterosis）及高活

力的特性，相對之下，同源染色體則接近經過「自交」（inbred）的效應，易有活性及

稔性下降的情形（Ranney , 2006）, 然而異源多倍體及同源多倍體間也沒有絕對的界

限，染色體組間的同源性（homology）越高，則染色體配對越容易、越接近同源多倍

體，因此這類型又稱為部分異源多倍體（segmental allopolyploidy）（Comai, 2005）。 

多倍體的形成機制 

     在自然情形下，多倍體形成的機制主要有二種，分別為內生多倍體化

（endopolyploidization）及藉由 2n 配子雜交所產生的多倍體。 

一、內生多倍體化： 

    內生多倍體化或體細胞染色體倍增（somatic doubling）發生的原因主要是因細胞

分裂過程當中，由 G2期進入M 期的調控發生問題，導致細胞染色體倍增但未進行胞

質分裂（cytokinesis）, 這樣的情形在合子組織（zygotic tissue）、胚組織及配子體組織

當中都可見（Comai, 2005）。內生多倍體化發生的情形在被子植物當中相當的普遍，

且倍體數最高可達到 24,576 C（1C 為配子 DNA含量），但在裸子植物則似乎無此情
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形（Barow, 2006）。內生多倍體出現之頻率會依不同植物種類而有差異，花卉作物當

中如蘭科（Orchidaceae）、石竹科（Caryophyllaceae）、鳶尾科（Iridaceae）、風信子科

（Hyacinthaceae）等皆屬於內生多倍體發生頻率高的花卉種類，而薔薇科（Rosaceae）、

菊科（Asteraceae）、百合科（Liliaceae）、石蒜科（Amaryllidaceae）等，則因內生多

倍體發生機率低，而被歸屬於「非內生多倍體」（non-endopolyploid）的類型（Barow and 

Meister, 2003; Barow, 2006）。多倍體細胞在植物體的不同器官及組織的分佈也有差異，

如絨毛（trichomes）通常含有高比例的內生多倍體發生，而保衛細胞則是最少的。多

倍體細胞的產生會受到溫度、光照、營養、植物荷爾蒙等影響，也被推測是認為與加

速生長及適應環境有關（Barow, 2006）。 

二、2n配子與多倍體的形成： 

    2n配子被認為是自然界產生多倍體的主要途徑，且幾乎所有植物種類或多或少皆

會產生 2n配子（Dewitte et al. 2012; Ramanna and Jacobsen, 2003）。2n 配子產生的機制

主要是減數分裂異常所發生，包含減數分裂前的染色體倍增、不正常的染色體配對、

聯會突變、異常的紡錘絲朝向及胞質分裂的提前發生等（Younis et al., 2014）。植物當

中的 2n配子主要分為兩類：第一次核分裂重組型（first division restitution, FDR）及

第二核分裂重組型（second division restitution, SDR）, FDR 型 2n配子是指減數分裂第

一次的同源染色體分離未發生，後續姊妹染色分體（sister chromatids）分離便產生與

體細胞完全相同的 2n配子；SDR 則是第一次同源染色體分離正常，而第二次分離時

姊妹染色分體未分開，產生與正常配子組合相似的配子（僅具有父、或母本之一的同

源染色體），只是套數是 2套（Younis et al., 2014）。一般在雜交個體當中產生未減數

配子的比例（27.52％）遠高於非雜交個體（0.56％）將近 50倍，尤其種間雜交個體

（interspecific hybrids），常有不規則的減數分裂情形，染色體配對不正常、或未正常

分離而導致 2n配子的產生機率大增（Ramsey and Schemske, 1998）。另外，營養及環
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境也會影響 2n配子的發生，如熱休克（heat shock）處理可使原為不稔性的百合產生

2n配子而恢復稔性，而玫瑰在高溫梯度下也會有 2n配子的產生（Younis et al., 2014） 

有絲多倍體化（mitotic polyploidization）育種 

   在多倍體育種工作當中，利用化學藥劑或物理性方式誘導產生體細胞染色體倍增

的方式稱為有絲多倍體化，依誘導的方式可分為物理性及化學性誘導：  

一、化學性誘導 

多倍體育種常用的化學藥劑為抗微管（anti-mircrotubule）藥劑，主要是透過阻礙

正常的細胞分裂而產生多倍體，秋水仙素（colchicine）、歐拉靈（oryzalin）、三多靈

（trifluralin）、甲基胺草磷（amiprophos-methyl）及一氧化二氮（N2O）等。除了一氧

化二氮是以氣體方式處理，其餘多以溶液方式處理。各種藥劑當中又以秋水仙素被使

用得最為廣泛（林等，2013; 夏等，2010; Griesbach, 1981; Saranthum et al., 2010; Silva 

et al., 2000; Vichiato et al., 2014; Yenchon and Te-chato, 2014）, 歐拉靈則因為其和植物

微小管的親合性優於與動物微小管的親合性，因此被認為安全性較高且產生畸型的副

作用較秋水仙素輕微，因此也被應用於各種花卉的多倍體育種，包含玫瑰（Kermani et 

al., 2003）、杜鵑（Jones, et al., 2008）、蘭科植物（夏等，2010; Miguel and Leonhardt, 2011）、

百合及納麗石蒜（Van Tuyl et al., 1992）等。 

     化學藥劑誘導多倍體的研究當中，可觀察到藥劑種類、處理濃度、處理時間、

施用方式（浸泡、培養於含有藥劑之培養基、混合羊毛脂等）及培殖體類型等因素皆

會影響誘導效果。在石斛蘭擬原球體（protocorm like body）處理秋水仙素的試驗中指

出，隨著處理濃度及處理時間的延長，除了死亡率提高以外，也容易產生無用的高倍

體（超過四倍體以上的倍體數），處理濃度高於 0.07％，經處理 21天後，會有 50％以
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上的 6n及 8n高倍體數發生率（Sarathum et al., 2010）。而處理的材料類型也會影響誘

導效果，以蘭科作物而言，擬原球體是屬於未分化的胚性細胞（embryonic cell），普

遍被認為是較好的多倍體誘導材料（Miguel and Leonhardt, 2011; Silva et al., 2000）。此

外，因為細胞大小、生長速度及細胞分裂時間皆存在著梯度的差異，因此藥劑誘導多

倍體容易產生嵌合體（chimera），為提高藥劑的滲透率，Jones 等人（2008）利用添加

Oryzalin 的洋菜膠點加於杜鵑幼苗之莖頂分生組織，增加處理次數（每隔 1 天處理 1

次，最多 4 次），可使藥劑易於滲入莖頂分生組織之 L1、L2 的外帶層及 L3 的內層。

玫瑰的莖節橫切片，以 1mm 的厚度進行處理，也被認為有助於提高藥劑的滲透性

（Kermani et al., 2003）。此外，夏等人於 2010 年利用秋水仙素誘導金線連莖節產生多

倍體的試驗當中，比較秋水仙素處理前後，將 培殖體 培養於含 BA 

（6-Benzylaminopurine）的培養基當中，產生嵌合體的機率分別為 6.4％及 23％，推

測處理秋水仙素前以 BA預培養可使細胞同質生長，減少嵌合體的發生。 

二、物理性誘導 

    物理性因素也會誘導內生多倍體的發生，如溫度及光度會影響蘭花的內生多倍體

化（Barow, 2006; Lee et al., 2007; Park et al., 2010）然而相對於化學性誘導多倍體，在

物理性誘導方面的效率及應用性都較低，實際應用物理性方式誘導獲得多倍體的例子

也極少。然而 Chen 等人（2009）利用蝴蝶蘭的擬原球體基部較易發生內生多倍體化

的特性，經過多次橫切，可誘導多倍體蝴蝶蘭的產生，此方式之所以能成功的原因可

能在於與蘭科作物本身具備「易於內生倍體化」的特性有關（Barow, 2006）。 

三、誘導 2n配子的形成 

一般化學性誘導及物理性誘導染色體倍增的方式，基本上在誘導 2n配子方面也

有相似的效果，差別僅在於染色體倍增是發生在配子形成過程（Dewitte, et al. 2012; 
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Younis, 2014）。此外，一氧化二氮也被認為具有良好的 2n配子誘導效果，曾被應用於

蝴蝶蘭（Wongprichachan et al., 2013）、百合（Barba-Gonzalez et al., 2004）及秋海棠

（Dewitte et al., 2010）等花卉作物。也有利用咖啡因注入百合幼花苞，成功使百合節

間雜交（intersectional hybrid）的 F1產生 2n配子，進而恢復稔性的例子（Lim et al., 2005），

但咖啡因則較少被應用於其他體細胞染色體倍增。此外，另一個潛力誘導 2n配子的

方式，是利用遠緣雜交後代產生 2n配子，但因不同種進行雜交所產生 2n配子的機率

不同（Ramanna et al., 2003），加上 2n配子的形成也易受環境影響（Ramanna and 

Jacobsen, 2003），因此需要經過大量的篩選與分析才能獲得易產生 2n配子的組合。 

2n 配子在花卉育種的應用-有性多倍體化（sexual polyploidization） 

    相對於有絲多倍體化，應用 2n 配子誘導多倍體的過程，因需經過減數分裂產生

配子而後再進行雜交，因此又被稱為減數多倍體化（meiotic polyploidization）或有性

多倍體化。 

    2n配子可應用在三倍體育種，利用 2n 配子與正常 n配子雜交，可直接獲得三倍

體，可節省先取得四倍體再與二倍體雜交的時間，縮短育種時程（吳等，2011），而

三倍體雖被認為多具備不稔性，但偶然會產生單倍（haploid）或 2n 配子，再與二倍

體雜交或回交產生四倍體或二倍體等，可作為育種橋接的角色（Comai, 2005; Ramanna 

and Jacobsen, 2003）。 

   在遠緣雜交的應用上，經由種間或屬間雜交產生的 F1，雖然可以透過染色體加倍

成為異源多倍體，使染色體配對達到平衡來恢復稔性，但因為同源染色體間會優先配

對，因此兩個不同基因組的親本之間無法發生基因重組（吳等，2011; Barba-Gonzalez 

et al., 2004; Ramanna and Jacobsen, 2003）。利用秋水仙素處理 L. longiflorum 和 L. 

rubellum的雜交 F1（LR），使產生雙二倍體的 F1（amphidiploid）（LLRR），利用基因
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組原位雜交的技術（genomic in situ hybridization, GISH），可觀察到 L與 R 兩基因組

間並無重組的發生，因為同源配對僅發生於 L-L及 R-R（Lim et al., 2000）。然而若應

用 2n配子，則可突破此限制：在百合水仙（Alstroemeria）之種間雜交 F1，因為 2n

配子的產生，可自交獲得 F2，且利用 GISH 可觀察到染色體間的重組（Ramanna et al, 

2003）；同樣的，重組也發生在百合之東方型及亞洲型雜交種（Oriental x Asiatic, OA）

F1所產生的 2n配子與親本雜交產生的 BC1中（Barba-Gonzalez et al., 2004），有趣的

是，前述兩者的 2n 配子幾乎都是屬於 FDR 型。FDR 型 2n配子可傳遞約 80％親本的

異質結合性，SDR 型則只能傳遞約 40％的異質雜合性，因此 FDR 具有較佳的異質結

合傳遞效率（吳等，2011; Dewitte et al. 2012）。由此可見，有絲多倍體化僅能使染色

體加倍，而無新的遺傳組合產生，後續便較難創造新的品種，加上染色體倍加會增加

同質性，利用 2n配子則可提高異質結合性（heterozygosity），具有雜交及多倍體的優

勢，又可省去秋水仙素等化學藥劑處理之步驟，也減少嵌合體及混倍體（mixoploidy）

產生的機會, 同時也被認為較適切、穩定及多產（Brownfield and Kohler, 2011）。 

    目前 2n配子在許多作物的育種研究皆有相關應用（Dewitte et al. 2012; Ramanna 

and Jacobsen, 2003），但其發生率仍被認為太低且無法掌控（Ramanna and Jacobsen, 

2003），因此，也有相關誘導 2n配子或提高其發生機率的方式被開發，如一氧化二氮、

秋水仙素等藥劑誘導方式（Dewitte et al. 2012; Younis, 2014）。近年來，在影響細胞分

裂及減數分裂等相關基因的研究也有所進展，如週期素依賴酶基因（cyclin-dependent 

kinases, CDKs）、週期素基因（cyclins, CYCs）、週期素 TAM基因（tardy asynchronous 

meiosis,TAM）及省略第 2次減數分裂基因（omission of second division 1, OSD1）等，

皆會受外在因素影響及調控，包含溫度、黑暗及生長調節劑等，與多倍體或 2n配子

的發生會受環境因素影響的情況相符（Tamayo-Ordonez et al., 2016）。另外，也在阿拉

伯芥當中發現不同的「配子發生突變種」，Aps1（Arabidopsis parallel spindle1） 和 jason , 
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這類突變種因減數分裂異常而產生 2n配子，但僅限於雄配子；突變種 osd1 、cycal

和2/atm則會同時影響雄配子及雌配子的形成，利用這些突變種易產生2n配子的特性，

亦可應用於快速獲得四倍體（Brownfield and Kohler, 2011）。這些相關基因的研究和機

制的解明，也增加了「基因層次」的多倍體育種技術開發的可能性。 

結論 

     多倍體在植物當中被發現已超過一百年（Ramanna and Jacobsen, 2003），並且被

應用於許多不同作物的育種，由於多倍體的產生為植物體本身創造許多提昇適應力的

機會，因著劑量效應（dosage-regulated）、表現遺傳作用（epigenetic change）及類突

變（paramutaion）等效應，甚至能夠超越原來的物種，改進了耐旱性、無融合生殖

（apomixis）發生機率、抗蟲性、開花時間、器官大小及生物質量等（Comai, 2005; Osborn 

et al., 2003）。除了多倍體化本身帶來的新特性以外，相關文獻也指出多倍體個體本身

具有較高的突變機率（林等，2013; Chen, 2009; Teixeira da Silva et al., 2014），如長筒

花（Achimenes）的同源多倍體突變率高於二倍體 20-40倍（Broertjes, 1976），因此在

突變育種上也有其應用的潛力。此外，隨著相關報告指出 2n配子在不同作物間應用

於多倍體育種的有效性和優勢，可預期 2n 配子將成為一個重要的育種方法。近年來

細胞分裂在分子層次上的研究也逐漸增加，將開啟未來應用基因改造（gene 

modification）來創造多倍體植物或調控 2n 配子形成的機會（Tamayo-Ordonez et al., 

2016），進而加速多倍體育種在花卉的應用，開創出更加新穎、優良的種類，豐富花

卉市場。
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Summary：Polyploidization is an important mechanism for plants to improve adaptation 

and speciation. There is a relative high frequency of polyploidization occurred in plants. 

Polyploidy is mainly induced by two mechanisms: endopolyploidization (somatic 

doubling) and 2n-gametes (unreduced gametes). As to artificial methods to induce 

polyploidy, anti-mircrotubule agents, such as colchicines, have been the most widely 

used, and effective of polyploidy induction depends highly on the concentration, 

duration, type of explants and penetration. Nitrous oxide （N2O）treatments have been 

reported to be an effective way to induce 2n gametes. Due to the higher effectiveness of 

transmitting heterozygosity and inter-genomic recombination, use of 2n-gametes is a 

potential way for polyploidy breeding. It could help us to understand the mechanisms of 

formation and application of polyploidy and 2n-gametes through revewing recent 

research on breeding for polyploids in flowers. In the forseeable future , polyploidization 

will goting to opened up an entirely new avenue of flower breeding. 
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